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N° 24. H. Nüesch, Basel. — Augenentwicklung und 
Schlüpftermin bei Hecht und Forelle. 
(Mit 4 Textabbildungen.) 


(Aus der Zoologischen Anstalt der Universität Basel.) 


Beim Studium junger Hechte ! und Forellen konnten einige 
Beobachtungen über die Augenentwicklung gemacht werden, die 
daraufhinweisen, dass bei Teleostiern ähnliche Entwicklungs- 
unterschiede bestehen, wie sie schon lange von Säugern und Vögeln 
bekannt sind. 

Die Retina des 18-tägigen Hechtes (Abb. 1) zeigt schon sehr 
deutlich die für alle Wirbeltiere charakteristische Schichtenfolge: 
Aussen das dicke Pigmentepithel (1), dessen Ausläufer die Spitzen 
der Stäbehen und Zapfen (2) umhüllen. Diese sind durch die 
Membrana limitans externa (3) von ihren Zellkernen (äussere 
Körnerschicht, 4) getrennt. Die folgende äussere Faserschicht (5) 
ist noch dünn, die anschliessende innere Körnerschicht (6) mit den 
Zellkernen der Bipolaren dagegen sehr dick. Diese Schicht besteht 
deutlich aus zwei Lagen, deren innere etwas heller gefärbt ist und 
rundere Kerne besitzt. Möglicherweise gehört die eine Schicht den 
Stäbehenzellen zu, die andere den Zapfen. Da mir ältere Stadien 
nicht zur Verfügung standen, lassen sich diese Lagen noch nicht 
sicher mit den von Krauss (1923) beschriebenen Stäbchen- und 
Zapfenbipolaren des adulten Hechtes homologisieren. Ebenfalls 


ı Das Hechtimaterial wurde mir in freundlicher Weise von Frl. Dr. Grur 
Neustadt (Bd.) zur Verfügung gestellt. Ich danke ihr auch an dieser Stelle 
herzlich dafıir. 
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sehr mächtig ist die innere Faserschicht (7), in der die Bipolaren 
mit den Ganglienzellen in Verbindung treten, deren Zellkerne (8) 
nur eine sehr dünne Schicht bilden. Zu innerst liegt die Nerven- 
faserschicht (9), deren Fasern die ganze Retina durchbrechen und als 
Nervus opticus (No) zum Zwischenhirn ziehen. Auf der Faser- 
schicht liegen dünne Kapillaren der Arteria ophthalmica magna. 
Die Linse (L) wird von den Irisrändern gehalten; die Cornea (C) 
wird von der zweischichtigen Epidermis und einer dünnen Binde- 
gewebeschicht gebildet. Aussen am Augapfel sind der Scleral- 
knorpel (Scl) und die Kapillaren des Chorioidalkörpers (Ch) ge- 
troffen. | 


ABB 1. 


Sagittalschnitt durch das Hecht- 
Auge. 18 Tage nach dem Schlüp- 
fen. Vergr. 75 x. 
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Die embryonale und postembryonale Entwicklung des Hechtes 
verläuft sehr rasch. Die Abb. 2 stellt vier Stadien der Augen- 
entwicklung in Sagittalschnitten dar, während die Abb. 3 kleine 
Retinaausschnitte des Augenhintergrundes bei stärkerer Vergrös- 
serung zeigt. Retina und Pigmentepithel entstehen bekanntlich als 
frühembryonale Ausstülpung des Zwischenhirns, die beim Hecht 
zunächst wie die Anlage des Gehirns massiv ist, dann aber vorüber- 
gehend ein Lumen erhält. Die Einbuchtung der lateralen Wand 
führt dann zur Bildung des Augenbechers. 

Am 5. Embryonaltag (e 5 t) besteht der Augenbecher aus dem 
hohen, aber undifferenzierten Epithel der Retinaanlage, dem aussen 
das einschichtige flache Pigmentepithel aufliegt. Dieses Stadium 
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Dos UISSE DE Z00L., T. 65, 1958. 
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Entwicklung des Auges beim Hecht. Sagittalschnitte, Vergr. 100 x. 
eo t 5. Embryonaltag pe postembrvonal 


entspricht dem Zylinderepithelstadium, wie es Fürst (1904) vom 
Lachs beschreibt. Die Linse wuchert aus der inneren Schicht der 
pidernus, dem Stratum germinativum, als massiver Zapfen in das 
Lumen des Bechers hinein. 
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ABB. 3. 


Sagittalschnitte durch den Augengrund von Hecht und Forelle. 
Vergr. 250 x. Bezeichnungen wie in Abb. 1 und 2. 


Drei Tage später (e 8 t) ist das Auge stark gewachsen; seine 
Zellen werden durch zahlreiche Teilungen noch lebhaft vermehrt. 
Das Pigmentepithel hat etwas Pıgment gebildet, wenigstens auf der 
dorsalen und medianen Seite. Die Retina zeigt die erste Andeutung 
einer Schichtung, indem die Ganglienzellschicht sich im Augen- 
hintergrund von den Bipolaren zu sondern beginnt. Der Augen- 
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grund geht auch beim Hecht ın allen Differenzierungsschritten den 
andern Augenregionen voraus. Auch die Unterteilung der Bipolaren- 
schicht ist leicht angedeutet. Aus den Ganglienzellen sind schon 
Fasern durch den noch offenen fötalen Augenspalt dem Augenstiel 
entlang gegen das Gehirn gewachsen. Die Stäbchen- und Zapfen- 
zellen sind noch nicht unterscheidbar. Die Linse ist von der Epi- 
dermis gelöst und besitzt ein schmales Lumen. Ihre Innenseite ist 
von Anfang an sehr viel dicker als das corneawärts gelegene Epithel. 

Erst am Schlüpftag ist die Schicht der Sehzellen von den Bipo- 
laren schwach abgegliedert. Stäbchen und Zapfen als ihre plasma- 
tischen Bildungen fehlen aber noch völlig. Die Nervenfaserschicht 
ist etwas dicker, die beiden andern Faserschichten (Schicht 5 
und 7) sind noch nicht zu erkennen. In der Linse ist das Lumen 
durch die Verdickung der Innenseite wieder verschwunden. 

Der Hecht schlüpft also mit sehr wenig differenziertem Auge 
aus der Eihülle. Die Ausbildung der einzelnen Schichten hat eben 
erst begonnen. Erst am 3. postembryonalen Tag (Abb. 3, pe 3 t) 
sınd die Stäbchen und Zapfen als kleine Fortsätze zu erkennen; die 
innere Faserschicht ist schon ziemlich dick. Die beiden Bipolaren- 
schichten unterscheiden sich deutlich in Kernform und -grösse. 

Sieben Tage nach dem Schlüpfen sind die Faserschichten etwas 
dicker, vor allem aber sind die Stäbchen und Zapfen bedeutend 
länger. Sie sind nur schwer von einander zu unterscheiden. Ihre 
innere, kernnahe Region zeigt zum Teil schon eine kleine An- 
schwellung. Die Länge der beiden Fortsätze entspricht allerdings 
mit etwa 17 u noch längst nicht den adulten Massen, die von 
Krause mit 100 u für die Stäbchen und etwa halb soviel für die 
Zapfen angegeben wird. Doch scheint die Retina nun für die 
Lichtperzeption genügend differenziert zu sein. Das Pigmentepithel 
bildet eine lichtundurchlässige Schicht aussen am Augapfel, zahl- 
reiche Pıgmentgranula liegen auch zwischen den Stäbchen und 
Zapfen, wie die beim Schneiden etwas abgelöste Schicht im Augen- 
grund zeigt. Aussen an der Bipolarenschicht sind auch die Kerne 
der sog. Ilorızontalzellen zu erkennen, eine für die Teleostier 
typische Zellsorte, die Querverbindungen zwischen den Innenenden 
der Stäbehen- und Zapfenzellen herstellt. 

Diese lintwicklungsstufen betreffen nur den Augenhintergrund, 
nicht dagegen die seitlichen Partien der Retina, wo die Zellver- 
mehrung und die eytologische Differenzierung noch lange im Gang 
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sind. Schon am Schlüpftag zeigt sich, dass die Mitosen im geschich- 
teten Teil der Retina viel seltener sind als in den übrigen Gebieten. 

Die geringe Entwicklung der Augen beim schlüpfenden Hecht 
steht nun wohl im Zusammenhang mit dem besonderen Verhalten 
dieser Fische. Sie besitzen beim Ausschlüpfen ventral zwischen den 
Augen ein grosses Hautdrüsenpolster, das klebrigen Schleim aus- 
scheidet. Die Tiere hängen sich damit nach dem Schlüpfen an feste 
Gegenstände wie Wasserpflanzen, Holzstücke, und bleiben hier 
für etwa eine Woche senkrecht hängen (Gıur 1957, SCHINDLER 
1935). Gelegentlich steigen sie während dieser sog. Anheftungsphase 
an die Wasseroberfläche, um die Schwimmblase mit Luft zu füllen. 
Erst am 7. oder 8. Tag nach dem Schlüpfen beginnen sie das frei- 
schwimmende Leben. Nachdem auch der Dotter weitgehend auf- 
gebraucht ist, fängt der Jungfisch mit der Nahrungsaufnahme an. 
Der Vergleich mit den früheren Angaben zeigt, dass sich das Auge 
während der Anheftungsphase soweit entwickelt, dass es bei 
Beginn des freien Schwimmens funktionstüchtig ist. 

Nur nebenbei sei erwähnt, dass auch das Geruchsorgan zur 
Schlüpfzeit in der Entwicklung noch weit zurück ist. Die Fest- 
stellungen von REınKkE 1936 können hierin bestätigt werden. 
Ähnlich wie bei der Linsenbildung entsteht zuerst eine massive 
Einwucherung der inneren Epidermisschicht. Durch Auseinander- 
weichen der Zellen entsteht ein zentrales Lumen, das etwa zur Zeit 
des Schlüpfens mit der Oberfläche in Verbindung tritt. Der Nervus 
olfactorius als Verbindung mit dem Gehirn wird aber schon vorher 
gebildet. 

Auch der Darmkanal differenziert sich nach den Feststellungen 
von GiHr (1957) erst sehr spät; er erreicht das funktionstüchtige 
Stadium erst in der Phase des freien Schwimmens. 

Die Periode der geringen Entwicklungsstufe der beiden Sinnes- 
organe wird beim Hecht also überbrückt durch die weitgehend 
inaktive Anheftungsphase. Alle unsere Teleostier schlüpfen mit 
einem Dottersack und haben nach Beginn des freien Lebens zu- 
nächst keine Nahrungssorgen. Doch war noch zu prüfen, wie sich 
andere Fische ohne Anheftungsphase verhalten. Es stand mir 
hiefür nur Forellenmaterial zur Verfügung. Frischgeschlüpfte 
Forellen sind wohl wegen des grossen Dottersackes noch wenig 
beweglich und liegen meistens am Boden, doch schwimmen sie 
frei, ohne sıch anzuheften. 


402 H. NÜESCH 


Die Abb. 4 stellt den Schnitt durch ein Forellenauge im Schlüpf- 
stadium dar. Wenigstens im Augenhintergrund ist die Retina in 
ihrer Schichtung schon fertig ausdifferenziert (vgl. Abb. 3 unten), 
während die seitlichen Partien noch im Wachstum und in der 
Differenzierung stehen. Sicher ist die Länge der Stäbchen und 
Zapfen noch längst nicht adult, nach Stuart (1953, cit. aus 
SıuıtH 1957) sind Forellen aber 3 Tage nach dem Schlüpfen licht- 
empfindlich, was bei Winterlaichern für die Differenzierungshöhe 
kaum einen Unterschied gegenüber dem Schlüpftag bedeutet. 





ÅBB. 4. 


= Dagittalschnitt durch das Auge der Forelle am Schlüpftag. 
Vergr. 75 X. Unter der Linse ist der Retractormuskel angeschnitten. 


Ohne beträchtliches Vergleichsmaterial kann natürlich noch 
nicht gesagt werden, ob es auch Fische gibt, deren Auge im 
Schlüpfimoment ganz fertig entwickelt sind. In der Literatur fand 
ich keine Angabe hiezu. Es ist aber anzunehmen, dass unsere 
beiden Arten nur zwei Glieder einer ganzen Reihe von Differen- 
zierungsstufen darstellen. Die geschilderten Verhältnisse ber Hecht 
und Forelle zeigen jedenfalls, dass tatsächlich erhebliche Differen- 
zierungsunterschiede im Schlüpfzeitpunkt bei Fischen bestehen; 
sie zeigen auch, dass die geringe Entwicklung der Augen mit einem 
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besonderen Verhalten der Jungfische gekoppelt sein kann. Die 
Anheftungsphase ıst ja nıcht nur eine durch mangelhafte Leistung 
der Sinnesorgane erzwungene Ruheperiode, sondern durch die 
Ausbildung der nur jetzt tätigen Haftdrüsen im Entwicklungs- 
muster verankert und „vorgesehen“. 

Setzen wır zum Schluss diese Feststellungen noch in Beziehung 
zu den Verhältnissen bei andern Wirbeltieren, so sehen wir eine 
ganze Reihe von Parallelen. Die Kaulquappen der Frösche besitzen 
beim Schlüpfen kaum eine Schichtung in der Retina, dagegen 
Saugnäpfe, mit denen sie sich festheften (Rucu 1951). Die Stäbchen 
und Zapfen sind bei etwa 11 mm Körperlänge gebildet, die Saug- 
näpfe werden nun rückgebildet und die Tiere gehen zum freien 
Leben über. Bei Vögeln mit ihren ausgeprägten Unterschieden der 
Differenzierung ım Schlüpftermin ist der Entwicklungsgrad der 
Retina leider noch kaum untersucht. Immerhin steht fest, dass der 
Sperling beim Ausschlüpfen erst die Schichtung in Nervenfaser-, 
Ganglienzellen- und Bipolarenschicht besitzt, während die Stäbchen 
und Zapfen noch ganz fehlen (SLOxAKER 1921). Beim Huhn dagegen 
sind die Augen funktionstüchtig, die Sehzellendifferenzierung 
beginnt schon in der Hälfte der Embryonalperiode und wird vor 
dem Schlüpfen beendet (ScHhuLtzE 1866, WEeyYssE und BURGESS 
1906). Auch bei Säugern sind diese Unterschiede festzustellen. 
Ratte und Katze werden blind mit verwachsenen Augenlidern 
geboren; die Retina zeigt erst eine geringe Schichtung ohne Stäbchen 
und Zapfen. Wenn sich die Augen nach 10—14 Tagen öffnen, sind 
auch diese Sehelemente ausdifferenziert (DETWILER 1932, SCHULTZE 
1856). Beim Rind aber sind die Augen schon bei der Geburt fertig 
entwickelt (ZiETZMANN und KröLuıxG 1955). 

Diese Beispiele mögen genügen, um zu zeigen, dass die Verhält- 
nisse bei Hecht und Forelle in den grösseren Zusammenhang der 
Unterschiede in der Differenzierungshöhe beim Geburtsmoment 
gehören, wie wir sie im Begriffspaar Nesthocker und Nestilüchter 
charakterisieren. 

Zusammenfassung. Die Retina des schlüpfenden 
Hechtes weist nur eine schwach ausgeprägte Schichtung ın Seh- 
zellen, Bipolaren und Ganglienzellen auf. Stäbchen und Zapfen 
sind erst gebildet, wenn der Jungfisch nach der Anheftungsphase 
zum freien Schwimmen übergeht. Bei der Forelle ist die Retina 
im Schlüpfmoment schon weitgehend ausdifferenziert. Dieser 
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Unterschied im Entwicklungsgrad lässt sich ın Parallele setzen 
mit den Verhältnissen bei Nesthockern und Nestflüchtern der Vögel 
und Säugetiere. 
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